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論文内容の要旨 
 
ラン科植物は、25000種以上の顕花植物で最大の科である。ラン科植物が繁栄した要因の一つ
に、特異的な花の形態があげられる。多くの双子葉植物の花は、がく片、花弁、雄しべ、雌しべ
をもつが、ラン科植物の花は、がく片、花弁、唇弁、ずい柱で構成される。唇弁は花粉媒介昆虫
をおびき寄せるため多様な形態をもつようになった花被片、ずい柱は雄しべと雌しべが合着し
受精率を高める器官である。モデル植物では花器官形成機構についてホメオティック変異体や
形質転換を用いた研究から、転写因子である ABCE 遺伝子群の組合せによって花器官のアイデ
ンティティが決められる ABCE モデルが提唱された。ラン科植物の花器官形成機構については
遺伝子の発現パターンを基に複数のモデルが提唱されているが、遺伝子の機能解析に有効な形
質転換が非常に困難なため、花器官形成機構を明らかにすることが難しかった。本研究ではラン
科植物のサギソウ(Habenaria radiata)とダイサギソウ(H. dentata)の複数の花器官形成変異体を
用いることにより、ラン科植物の花器官形成機構を解明することを目指した。 
 
第 1章 サギソウにおける獅子咲き変異の分子機構解明 
サギソウの花は、緑色のがく片、白色の花弁、白色の唇弁、ずい柱で構成される。サギソウに
は獅子咲き変異品種の‘飛翔’が存在し、1枚の背がく片が白く花弁化、2枚の側がく片が白く
唇弁化している。獅子咲き変異では側がく片が唇弁化することから、‘飛翔’の獅子咲き変異の
原因遺伝子を解明することで唇弁形成のメカニズムが明らかにできると考えた。これまでラン
科植物における Bクラス遺伝子の DEFICIENS (DEF)様遺伝子の研究から、ラン科植物には 4つ
の DEF様遺伝子が存在し、それらの発現パターンの組合せによって異なる形態の花被片が形成
されるという‘orchid code’モデルが提唱された。そこで本研究ではサギソウから 4つの DEF様
遺伝子 HrDEF-C1,C2,C3,C4を単離した。発現解析の結果、HrDEF-C1,C2,C4は野生株と‘飛翔’
で発現パターンに大きな差はなかった。一方、HrDEF-C3は野生株のがく片で検出されないのに
対し、‘飛翔’の花弁化・唇弁化したがく片では発現していた。このことから HrDEF-C3が獅子
咲き変異に関与している可能性が考えられた。次に HrDEF-C3 の発現領域が拡大した原因を調
べるため、野生株と‘飛翔’において HrDEF-C3の遺伝子構造解析を行った。その結果、‘飛翔’
は野生株と同じプロモーター領域をもつ HrDEF-C3W、プロモーター領域にレトロトランスポゾ
ン様配列 Hret2を含む HrDEF-C3Pの 2種類を持つことがわかった。発現解析の結果、HrDEF-C3P
は全ての花器官、葉、根、球根で発現し、‘飛翔’の植物体全体で発現していることがわかった。
さらに野生株と‘飛翔’を用いた遺伝解析から、獅子咲き形質と HrDEF-C3Pが連鎖することが
明らかになった。以上の結果より、HrDEF-C3Pが獅子咲き形質の原因遺伝子であることが示唆さ
れた。また近年、新たにラン科植物の花被形成について‘P-code’モデルが提唱され、このモデル
では DEF clade3 遺伝子と AGL6-2 遺伝子が発現する領域で唇弁形成される。そこでサギソウの
HrAGL6-C2 遺伝子の発現パターンを解析した結果、野生株と‘飛翔’の側がく片・唇弁で発現
していた。‘飛翔’では HrDEF-C3 の発現領域が whorl 1 のがく片まで拡大したことにより、側
がく片で HrAGL6-C2遺伝子と HrDEF-C3遺伝子の発現領域が重なったため、側がく片の唇弁化
が引き起こされたと考えられた。 
 
第 2章 サギソウにおける緑花変異の分子機構解明 
サギソウの緑花変異品種の‘緑星’は、緑色のがく片、緑色化した花弁と唇弁、雄しべ側が花
被化したずい柱を有している。緑花変異品種の‘緑星’ではずい柱が花被化することから、‘緑
星’の緑花変異の原因を解明することで、ずい柱形成に関わる遺伝子について明らかにできると
考えた。本研究では、ずい柱に変異が生じることから雄しべと雌しべの形成に関わる C クラス
遺伝子の AGAMOUS(AG)遺伝子、内側の 3つの whorlの花弁、唇弁、ずい柱で形態に変異が起き
ることから花全体の形成に関わる Eクラス遺伝子の SEPALLATA(SEP)遺伝子が関係していると考
え、サギソウから AG様遺伝子と SEP様遺伝子を単離し発現解析を行った。2つの AG様遺伝子
HrAG-1,HrAG-2と 2つの SEP様遺伝子 HrSEP-1,HrSEP-2を単離し、発現解析では HrAG-1,HrAG-
2,HrSEP-2の発現パターンは野生株と‘緑星’でほとんど同じであった。一方、HrSEP-1は野生
株の全ての花器官で発現しているが、‘緑星’では全ての花器官で発現が抑制されていることが
わかった。このことから、HrSEP-1が緑花変異に関与していると考え、HrSEP-1遺伝子の構造解
析を行った。その結果、‘緑星’の HrSEP-1 の第 1 エキソンに約 4500bp のレトロトランスポゾ
ン様配列 Hret1があり、Hret1を含む HrSEP-1をホモに持つことがわかった。HrSEP-1の機能解
析のためタンパク間相互作用を調べた結果、HrSEP-1は B,C,Eクラス遺伝子産物と複合体を形成
することがわかった。以上の結果より、‘緑星’の第 1エキソンのレトロトランスポゾン様配列
によって HrSEP-1 の発現が抑制され、HrSEP-1 を含む複合体が形成できなくなったために正常
な花被形成やずい柱形成ができず、緑花変異が生じたと考えられる。 
 
第 3章 ダイサギソウにおける獅子咲き変異の分子機構解明 
ダイサギソウはサギソウの近縁種であり、ダイサギソウにはサギソウと同様に側がく片が唇
弁化する獅子咲き変異品種‘白鳳獅子’がある。サギソウの獅子咲き変異は強い表現型しか見ら
れないが、ダイサギソウの獅子咲き変異には強弱があることから、サギソウとダイサギソウの獅
子咲き変異の分子機構は異なる可能性が示唆された。ダイサギソウから 4 つの DEF 様遺伝子
HdDEF-C1,C2,C3,C4と 2つの AGL6様遺伝子 HdAGL6-C1,-C2を単離し、野生株と獅子咲き変異
品種‘白鳳獅子’で発現を比較解析した。発現解析の結果、HdDEF-C1,C2,C4と HdAGL6-C1,-C2
は野生株と‘白鳳獅子’で発現パターンに大きな差はなかった。一方、HdDEF-C3遺伝子が野生
株のがく片では検出されないのに対し、‘白鳳獅子’の唇弁化したがく片では発現していること
がわかった。サギソウとダイサギソウの発現比較解析から、DEF 様遺伝子と AGL6 様遺伝子の
発現パターンが 2 種類の獅子咲き変異品種で保存されていることがわかり、サギソウと同様に
ダイサギソウの獅子咲き変異も DEF clade3 遺伝子の発現領域の拡大によって、側がく片で 
HdAGL6-C2遺伝子と HdDEF-C3遺伝子が発現するようになったため獅子咲き変異が引き起こさ
れることがわかった。しかし、野生株と‘白鳳獅子’の HdDEF-C3遺伝子のプロモーター解析で
は、挿入や欠損などの変異は見つからず配列がほぼ一致していた。以上のことから、ダイサギソ
ウの獅子咲き変異は HdDEF-C3 遺伝子の発現領域の拡大が関与しているものの、サギソウとは
異なる変異機構によって引き起こされることが示唆された。 
 
結論と考察 
本研究では、サギソウとダイサギソウの突然変異体を用いることにより、ラン科植物の花器官
形成機構の解明を行うことを目的とした。サギソウとダイサギソウの獅子咲き変異品種の研究
から、DEF clade3遺伝子の発現領域の拡大が獅子咲き変異の原因であり、DEF clade3遺伝子と
AGL6-2 遺伝子の発現が重なる領域で唇弁化が生じることを示した。一方、サギソウの緑花変異
品種‘緑星’の研究から SEP 遺伝子が緑花変異の原因遺伝子であり、ずい柱形成に重要である
ことを見出した。以上のように本研究では、ラン科植物の変異体を用いることにより花器官形成
遺伝子群の機能を明らかにすることができた。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
論文審査結果の要旨 
 
ラン科植物の花は、がく片、花弁、唇弁、ずい柱で構成される。ラン科植物の花器官形成
機構については花の ABCE モデルに関与する遺伝子群の発現パターンを基に複数のモデル
が提唱されているが、遺伝子の機能解析に有効な形質転換が非常に困難なため、花器官形成
機構を明らかにすることが難しかった。本論文ではサギソウとダイサギソウの花器官形成
変異体を用いることにより、ラン科植物の花器官形成機構を解明することを目指した。 
 
（１）サギソウにおける獅子咲き変異の分子機構 
 サギソウ獅子咲き変異品種‘飛翔’は、背がく片が花弁化、2枚の側がく片が唇弁化して
いる。サギソウの花被形成に関与する遺伝子群を単離し、発現解析と遺伝解析から、DEF 
clade3 遺伝子のプロモーター領域へのレトロトランスポゾン様配列の挿入が獅子咲き変異
の原因であることを明らかにした。 
（２）サギソウにおける緑花変異の分子機構 
 サギソウ緑花変異品種‘緑星’は、がく片・花弁・唇弁の緑色化と雄しべ側のずい柱の花
被化が見られる。サギソウの生殖器官形成に関与する遺伝子群を単離し、発現解析を行った
結果、SEP 様遺伝子へのレトロトランスポゾン様配列の挿入が獅子咲き変異の原因である
ことを明らかにした。 
（３）ダイサギソウにおける獅子咲き変異の分子機構 
 サギソウの近縁種ダイサギソウにはサギソウと同様に側がく片が唇弁化する獅子咲き変
異品種‘白鳳獅子’がある。ダイサギソウの獅子咲き変異の原因を解析するため、ダイサギ
ソウの花被形成に関与する遺伝子群を単離し、発現解析を行った結果、サギソウと同じく、
DEF clade3 遺伝子の発現パターンの変化がダイサギソウの獅子咲き変異の原因である可能
性が示唆された。 
 
 本論文のうち、（２）については、筆頭著者として国際誌 Frontiers in Plant Scienceに掲載
されている。また（１）、（３）については、それぞれ現在投稿中、投稿準備中である。また
三苫舞氏は「アスパラガスの性判別マーカー作成」等に関する研究にも従事し、筆頭著者と
して国際誌 Euphyticaに掲載され、それ以外にも共著者として３報の学術誌に掲載されてい
る。これらの成果は三苫舞氏が自立して研究活動を行うに必要な高度の研究能力と学識を
有することを示している。したがって、三苫舞氏提出の論文は、博士（生命科学）の博士論
文として合格と認める。 
 
